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RESUMEN
El cambio climático global se compone de una se-
rie de eventos meteorológicos que tienen infl uen-
cia en el funcionamiento de los sistemas naturales; 
se manifi esta en alteraciones en la biodiversidad 
de los ecosistemas, en la productividad y fuentes 
de alimentos y por consiguiente, en la cotidianidad 
humana. Existe un creciente interés por entender 
los procesos que componen el cambio climático 
global y su infl uencia en la dinámica del ciclo de 
carbono en los ecosistemas naturales, ya que las 
plantas son fundamentales en el balance global de 
este gas, por su capacidad de absorber CO2 me-
diante la fotosíntesis, secuestrarlo en forma de ce-
lulosa o transformarlo en otro tipo de compuesto 
orgánico. Los estudios de las respuestas de plantas 
que se desarrollan en altas concentraciones de gas 
carbónico sugieren que estas condiciones pueden 
benefi ciar el crecimiento de plantas y la produc-
tividad en algunas especies, pero se desconoce el 
efecto combinado de estas variables climáticas 
cambiantes. En esta revisión serán presentadas 
generalidades de la ciencia del cambio climático, 
algunas tecnologías aplicadas para el estudio de su 
efecto en las plantas y las respuestas de diferen-
tes especies vegetales a las variables ambientales 
cambiantes. El desarrollo de la investigación bási-
ca nos ha permitido redimensionar la infl uencia de 
las actividades antropogénicas en el desequilibrio 
de los sistemas naturales. La interdisciplinariedad 
e investigaciones asociadas en biología molecular, 
bioquímica, fi siología, ecología y climatología, 
entre otros, permitirá contar con una perspectiva 
más integradora sobre estos eventos, conocimiento 
fundamental para establecer las líneas de acción y 
adaptación por parte de gobiernos y de entidades 
privadas implicadas en su vigilancia y preserva-
ción.
ABSTRACT
Climate change is composed of a succession of 
meteorological processes that alter the perfor-
mance of the natural systems, such as producti-
vity, food sources, biodiversity and human acti-
vities. The natural ecosystems are essential for 
the global equilibrium, because they contain the 
bulk of the terrestrial carbon. Plants are impor-
tant carbon reservoirs, because of their ability to 
take CO2 through photosynthesis and transform 
it into organic compounds such as cellulose (car-
bon sequestration). There is a growing interest 
to understand the global change process and its 
relationship with the carbon cycle with plant dy-
namics. Elevated CO2 concentration in the atmos-
phere increases leaf photosynthesis, but it is not 
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known whether this enhancement will be maintai-
ned over time. In the present work, we review ge-
neral aspects of climate change science, and some 
technologies applied to the study of elevated CO2 
concentrations effects in plants. Also, physiolo-
gical and metabolic responses associated to glo-
bal change, such as high temperature and drought 
will be described. The inter disciplinarity related 
to the research associated to molecular biology, 
biochemistry, physiology, ecology and climatolo-
gy, to name but a few, will afford the adoption of 
a more integrated approach of these events. This 
is crucial for the establishment of future strategies 
of governments and private companies to face the 
effects of the global climate changes.
CAMBIO CLIMÁTICO ANTROPOGÉNICO 
La variación de fenómenos climáticos, como 
temperatura, patrones de precipitación, nivel del 
mar, nubosidad en relación con los promedios 
históricos, es lo que constituye el llamado cam-
bio climático (Prentice 2001). La acumulación 
de conocimientos en el campo de las ciencias 
naturales y la meteorología conduce las investi-
gaciones del cambio climático. El clima medio en 
la tierra está defi nido por la energía que viene del 
sol, mientras que las propiedades de la atmósfera 
y de la tierra determinan si esa energía se refl eja, 
se absorbe o se emite. 
La concentración de dióxido de carbono ha acel-
erado su aumento desde el inicio de las actividades 
agrícolas primitivas del hombre, 8000 años atrás. En 
consecuencia, actividades promovidas por el hom-
bre, como el aumento de la deforestación y de la 
contaminación atmosférica, determinan el cambio 
climático antropogénico (Sampaio et al. 2008).
En ese sentido, las alteraciones en la composición 
atmosférica con el aumento en las concentraciones 
de CO2 y de otros gases de efecto invernadero pro-
mueven el calentamiento de la atmósfera.
Las emisiones de CO2, metano (CH4), cloro-fl úor-
carbonatos CFC (HFC e PFC), óxidos de nitrógeno 
(NOx) y fl uoruros de azufre (SF6) aumentaron en un 
70% y representan un potencial de calentamiento de 
la tierra de 49 Gton de CO2-eq (equivalencia de CO2) 
(Houghton et al. 2001). CO2-eq es un valor que des-
cribe, para una mezcla y cantidad determinada de 
gas de efecto estufa, la cantidad de CO2 que puede 
tener el mismo potencial de calentamiento global 
(GWP en inglés), cuando se mide sobre una esca-
la de tiempo específi ca –generalmente, cien años– 
(Watson et al. 2001). En el año 2008, las concen-
traciones de CO2 fueron mayores que en cualquier 
momento en los últimos 26 millones de años, que 
alcanzaron aproximadamente 380 ppm, en regiones 
urbanas, en comparación con los 270 ppm de antes 
de la Revolución Industrial. Se estima que este valor 
continuará aumentando, por tanto, se estima que el 
siglo XXI fi nalizará con concentraciones de aproxi-
madamente 700 ppm (Long et al. 2004).
Con las actuales políticas de mitigación y prácticas 
de desarrollo sustentable, no concertadas sobre ba-
ses de compromiso compartido, las emisiones glo-
bales de gases de efecto invernadero continuarán 
aumentando.
El Panel Intergubernamental del Cambio Climáti-
co (IPCC) fue establecido en 1988 por el Progra-
ma Ambiental de la Naciones Unidas (UNEP) y 
la Organización Mundial Meteorológica (OMM), 
a fi n de compilar la información científi ca, téc-
nica y socioeconómica del cambio climático, es-
pecifi cando su potencial impacto, de cara al esta-
blecimiento de alternativas para su mitigación y 
adaptación. Los grupos de trabajo (W) del IPCC 
desarrollan investigación en diversas áreas, que 
incluyen la ciencia del cambio climático (WI), los 
impactos, adaptaciones y vulnerabilidad (WII), así 
como los aspectos de mitigación de este (WIII).
De acuerdo con el informe del Grupo de Trabajo 
I del IPCC, en el 2007, la comprensión del cam-
bio climático ha avanzado junto con los progresos 
en las otras áreas del conocimiento. A inicios de 
la década los años setenta, se creía que los únicos 
elementos determinantes del clima eran el CO2 y 
las lluvias. Después, se introdujeron otros compo-
nentes como la superfi cie de la Tierra, los casque-
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tes polares y las nubes. En el primer informe FAR 
(First Assessment Report, Houghton et al. 1990), 
del IPCC, publicado en 1990, se tuvo en cuenta 
el aumento del nivel de los océanos como conse-
cuencia del cambio climático. En el segundo in-
forme SAR, (First Assessment Report, Houghton 
et al. 1995), publicado en 1996, fueron incluidos 
la dinámica en los océanos, la actividad volcánica 
y los sulfatos de origen industrial, estos dos últi-
mos responsables por la lluvia ácida. Luego, en el 
tercer informe TAR, (Third Assessment Report, 
Houghton et al. 2001), publicado en el 2001, se 
incorporaron como elementos fundamentales los 
ríos, las emisiones de aerosoles, la circulación de 
las corrientes oceánicas y el ciclo de carbono. Gra-
cias a estas consideraciones, en el informe del año 
2007, la química de la atmósfera y la interacción de 
la vegetación fueron considerados por primera vez 
en el cuarto informe del IPCC, AR4 (Solomon et 
al. 2007). Esta evolución, producto del avance del 
conocimiento científi co es descrita en la fi gura 1. 
La mitigación y la disminución de las consecuen-
cias de los gases de efecto invernadero son una pre-
ocupación general y, en este sentido, en la actuali-
dad, se están desarrollando tecnologías y prácticas 
ambientalmente limpias en los sectores energético, 
de transporte, así como en la industria, la agricul-
tura, la gestión forestal y la de residuos (Parry et 
al. 2007). Así, el IPCC propone que el desarrollo 
socioeconómico sea orientado para generar meca-
nismos de adaptación mediante el crecimiento eco-
nómico, empleando tecnologías que también per-
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Figura 1. Evolución del conocimiento sobre los elementos del medio ambiente que participan en el cambio climático. 
(Adaptado de FAR: Primer reporte del IPCC, Houghton et al. 1990; SAR: Segundo reporte del IPCC, Houghton et al. 
1995; TAR: Tercer reporte del IPCC, Houghton et al. 2001; AR4: Cuarto reporte del Solomon et al, 2007)
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mitan mitigar las emisiones y las concentraciones 
de gases de efecto estufa.
Con el Protocolo de Kyoto (ONU 1998) se validó 
el potencial de los bosques y de las plantas para se-
cuestrar carbono mediante la fotosíntesis y la pro-
ducción de compuestos de carbono. Estos procesos 
naturales están dentro de un conjunto de medidas 
sectoriales ambientalmente efectivas propuestas 
por el IPCC, en el año 2007 (Solomon et al, 2007; 
(Figura 2). La producción de biocombustibles, las 
industrias de alimentos, papel, productos cosmé-
ticos y farmacéuticos, los estudios de especies de 
importancia en la recuperación de áreas degradadas 
donde actúan como biorremediadoras, la biotrans-
formación de residuos vegetales en energía y pro-
ductos de interés comercial solo son algunos ejem-
plos de investigaciones desarrolladas en el contexto 
de la mitigación de estos desordenes climáticos. 
En los escenarios futuros, los aspectos del cambio 
climático relacionados con el desempeño de las 
plantas por considerar son:
1- Concentraciones de gases de efecto invernade-
ro, en las cuales la de CO2 es la que más aumen-
ta; aumento de la temperatura, principalmente, 
como consecuencia del forzamiento radiactivo 
de los gases de efecto estufa; alteración de los 
patrones de precipitación. El forzamiento ra-
diactivo calienta la superfi cie de la atmósfera 
y, por tanto, aumenta la evaporación del agua, 
alterando también la sensación de calor en los 
seres vivos. La humedad atmosférica, las preci-
pitaciones y la circulación atmosférica generan 
cambios que afectan todo el sistema. Alteración 
de los patrones de precipitación. El forzamiento 
radiactivo calienta la superfi cie de la atmósfera 
y, por tanto, aumenta la evaporación del agua, 
alterando también la sensación de calor en los 
seres vivos. La humedad atmosférica, las preci-
pitaciones y la circulación atmosférica generan 
cambios que afectan todo el sistema.
2-  Aumento en las concentraciones de ozono y 
su interacción con otros gases. Los niveles de 
concentración de gas carbónico y de la tempe-
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Figura 2. Estrategiaspropuestas por el IPCC-W3 para la adaptación e mitigación del cambio climático. Adaptado de: 
Metz et al. 2007
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ratura de la superfi cie de la tierra están defi ni-
dos por los diferentes escenarios de emisión. 
En el escenario menos favorable, se prevé una 
concentración de CO2 de 790 ppm y un aumen-
to de temperatura de + 4 °C para el año 2100 
(Solomon et al. 2007).  Es importante tener en 
cuenta que los datos ambientales mayormente 
usados para los modelos que se elaboran en la 
actualidad provienen principalmente de esta-
ciones meteorológicas localizadas en regiones 
con estaciones en el  hemisferio norte y en re-
giones pobladas.
Como una opción del paquete de medidas 
de mitigación para la estabilización de las 
concentraciones atmosféricas de los gases de 
efecto invernadero, en el informe presentado 
por el WI-IPCC (Metz et al. 2005) se considera 
la captación y el almacenamiento de dióxido de 
carbono (CAC). La CAC constituye una línea 
de investigación que consiste en la separación 
de CO2 emitido por las industrias y las diversas 
fuentes, así como su transporte a un lugar de 
almacenamiento (fosas petroleras ya explotadas, 
zonas de grandes profundidad en el mar) para 
garantizar su aislamiento de la atmósfera. Una 
vez más, la interdisciplinariedad es un elemento 
fundamental para entender la variabilidad de las 
diferentes propuestas en el sentido de comprender 
los efectos que ese gas puede generar en los 
sistemas acuáticos y terrestres al ser convertidos 
en reservorios artifi ciales de este. 
EL CAMBIO CLIMÁTICO 
Y LAS PLANTAS
Existe un creciente interés por entender el cambio 
climático global y su infl uencia en la dinámica del 
ciclo de carbono en las plantas. Los ecosistemas 
naturales son fundamentales en el balance global, 
como depósitos de carbono atmosférico. 
Los cultivos y la vegetación natural crecen y se 
adaptan a sistemas con rápidas transformaciones 
en el tiempo. Así, la conveniencia en predecir la 
productividad primaria neta ha restablecido el 
interés en los estudios de la fotosíntesis, a fi n de 
evaluar cambios en la asimilación fotosintética 
de CO2 en los diferentes procesos vegetales. El 
papel del ciclo de carbono es fundamental, por 
ejemplo, en los procesos de construcción y en los 
movilización de polisacáridos de la pared celular, 
como un mecanismo de reserva en semillas 
(Buckeridge & Dietrich 1996, Buckeridge et al. 
2000a, b, c, 2004). 
Los estudios de las respuestas de plantas que se 
desarrollan en lugares con altas concentraciones 
de gas carbónico sugieren que estas condiciones 
pueden benefi ciar su crecimiento. Sin embargo, 
las interacciones con otros factores, como la 
temperatura y la disponibilidad de nutrientes, 
alteran el aumento de la fotosíntesis (Turnbull et 
al. 2002, Kruse et al. 2003, Walter et al. 2005), 
constituyendo estas condiciones el nuevo foco de 
estudio.
FOTOSÍNTESIS  
El CO2 es utilizado por las plantas para hacer 
fotosíntesis, que es el proceso por el cual las plantas 
producen compuestos orgánicos usados para su 
crecimiento y desarrollo. Aproximadamente, el 
40% de la masa seca de las plantas consiste en 
carbono fi jado mediante la fotosíntesis. Una 
vez que los productos de la fotosíntesis son 
convertidos en celulosa, se habla de secuestro 
de carbono (Buckeridge 2008). Este último y 
su distribución en la biomasa de las plantas 
son considerados una de las herramientas más 
promisorias para la minimización de los efectos 
perjudiciales del efecto invernadero. Se estima 
que los biomas terrestres retiran cerca de 2 GT –2 
billones de toneladas de carbono– por año de la 
atmósfera (Philips et al. 1998). De hecho, existen 
dos abordajes básicos en relación con el secuestro 
de carbono: protección de los ecosistemas que 
acumulan carbono, favoreciendo el mantenimiento 
y el incremento del secuestro, y manipulación de 
ecosistemas –selección y plantación de especies, 
bioingeniería y mejoramiento genético– a fi n de 
elevar su fi jación de carbono.
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La fotosíntesis, defi nida en forma sencilla es 
la transformación del CO2 de la atmósfera en 
compuestos orgánicos (sacarosa, almidón, 
celulosa), gracias a la energía lumínica. Los 
procesos primarios de la fotosíntesis ocurren en el 
cloroplasto, donde se distinguen tres pasos (Taiz & 
Zeiger 2009):
1- Absorción de fotones por pigmentos, prin-
cipalmente clorofi las; 
2-  Transporte de electrones derivados del rompi-
miento de una molécula de agua, con la 
producción simultánea de oxígeno, a lo largo 
de la cadena transportadora de electrones, 
lo que produce moléculas donadoras de 
electrones: NADPH y ATP; 
3- Ciclo de Calvin: uso de las moléculas de 
NADPH y ATP en la reacción de reducción de 
CO2, lo que lleva a la síntesis de compuestos de 
tres carbonos, triosas fosfato (Lambers et ál., 
2008), que se intercambian entre el cloroplasto 
y el citosol por Pi (fósforo inorgánico) y dan 
lugar por diferentes rutas metabólicas a la 
producción de polisacáridos como almidón o 
celulosa, así como de esqueletos de carbono 
para otras reacciones de biosíntesis. La 
reducción del CO2 junto con una molécula 
del trisacárido RuBP (ribulosa bifosfato) es 
catalizada por la enzima Rubisco (Ribulosa-
1,5-bifosfato carboxilasa-oxigenasa), siendo 
esta proteína una de las moléculas más 
estudiadas y un indicador del desempeño 
fotosintético de la planta.
Las tasas de asimilación de fotosíntesis disminuyen 
cuando la demanda de carbohidratos en la planta 
se reduce –como en la pérdida de órganos 
vertedero–. En su mayoría, la distribución de los 
productos de la fotosíntesis se hace por medio de la 
exportación de triosas fosfato desde el cloroplasto 
intercambiando Pi, para sintetizar sacarosa en el 
citoplasma de las hojas fuente y exportarla para 
los órganos dreno. La concentración de Pi es la 
que controla la distribución de estos productos: si 
la concentración de Pi es alta, se intercambia por 
triosa fosfato y se produce sacarosa para exportar; 
si la concentración de Pi disminuye, se aumentan 
las triosas fosfato en el cloroplasto para producir 
almidón. 
El crecimiento en las plantas está íntimamente 
ligado con el balance en las rutas metabólicas que 
controlan, por ejemplo, la producción de sacarosa 
(transporte para crecimiento) o la producción 
de almidón (reserva), sincronizadas entre sí y 
con su ritmo circadiano. Así, alteraciones en las 
condiciones ambientales suelen producir cambios 
en los modelos de crecimiento de las plantas.
Modelos de estudio de la fotosíntesis 
Al fi nalizar la década de los años cincuenta, 
se comenzaron a desarrollar mediciones de 
intercambio gaseoso foliar, con análisis de la 
asimilación y tasas de intercambio de presión 
de vapor de hojas individuales bajo diferentes 
condiciones ambientales (Von Caemmerer 2000). 
Se encontraron diferencias en la resistencia del 
estoma y del mesófi lo; y se observó también que 
a baja presión parcial de CO2, la incorporación de 
este gas estaba limitada por el proceso de difusión 
(Gaastra 1959). La bioquímica de la hoja tiene 
una infl uencia importante en la tasa de fi jación de 
CO2, así como la concentración de O2, debido a 
la doble función de la rubisco: carboxigenación y 
oxigenación. Estos procesos intentan ser explicados 
por modelos bioquímicos de la fotosíntesis, cuyas 
descripciones están vinculadas a ecuaciones de 
tasas de carboxilación u oxidación de la rubisco 
y permiten un conocimiento del estado interno de 
la planta (Farquhar et al. 1980, Farquhar & Von 
Caemmerer 1982). 
De esta forma, la comunidad científi ca está usando 
herramientas no invasivas para la estimación de 
parámetros bioquímicos in-vivo. Los analizadores 
de gas por infrarrojo (IRGA; fi gura 3) permiten 
hacer mediciones en tiempo real de tasas de 
asimilación del CO2 en la fotosíntesis (A), tasa 
de transpiración de la hoja (E), conductancia 
estomática (gS) y fracción molar intercelular de 
CO2 (Ci) (Long et al. 2006). 
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La A tiene comportamientos característicos 
sobre diferentes concentraciones de CO2 y sobre 
diferentes niveles de irradiación, lo que genera 
curvas de CO2 (Figura 4) y curvas de luz (Figura 
5), respectivamente, que constituyen una valiosa 
herramienta para comprender el comportamiento 
fi siológico y las respuestas bioquímicas de las 
plantas sobre diversas condiciones ambientales.
La A en hojas de plantas C3, en diferentes concen-
traciones de CO2, generalmente, se caracteriza por 
estar sobre el control de tres procesos diferentes: 
la capacidad de la rubisco de consumir RuBP, la 
capacidad del ciclo de Calvin y de las reacciones 
de los tilacoides de regenerar RuBP y la capacidad 
de consumir triosas-P y regenerar Pi para la 
fotofosforilación en los procesos de síntesis de 
almidón y de sacarosa (Figura 4) (Long et al. 2004).
Por otra parte, está la capacidad de regeneración de 
RuBP se afecta por la captura de luz y es limitante 
en intensidades de esta no saturantes en todas 
las concentraciones de CO2 (Sage 1990). Así, en 
condiciones de saturación de luz, temperaturas 
moderadas (25° a 30° C°) y alta concentración 
de CO2, la regeneración de RuBP, lo mismo que 
la regeneración de Pi limitan la asimilación (A) 
(Sharkey 1985).
Otro tipo de análisis no invasivos son las mediciones 
de la fl uorescencia de la clorofi la. La efi ciencia 
quántica del fotosistema II, obtenida mediante 
la relación FV/FM es una medida muy útil del 
desempeño fotosintético de la planta estudiada, que 
provee una visión de las tasas de la transformación 
fotoquímica de la energía lumínica.
Figura 3. Analizador de gases por infrarrojo (en inglés, 
IRGA: infra red gas analyser), mostrando la cámara de 
fotosíntesis
Figura 4. Respuesta fotosintética prototipo de una 
planta C3 a las concentraciones de CO2. Obsérvese como 
a Rubisco, ribulosabi-fosfato carboxilasaoxigenasa, 
(RuBP) y el uso de las triosas fosfato (TP), pueden ser 
factores limitantes de la  tasa de asimilación neta de CO2. 
Adaptado de: Long et al. 2004.
Figura 5. Respuesta fotosintética a la luz de plantas de 
Hymenaea courbaril L. Obsérvese la región limitada 
por la luz y la región limitada por la  capacidad de 
carboxilación de Rubisco. (Adaptado de: Long et al. 
2004, Yepes 2010
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Todas y cada una de estas metodologías nos 
permiten entender y dimensionar mejor la 
fi siología de las plantas. Es importante tener 
en cuenta que muchos de los resultados de 
estudios publicados nos dan a conocer el estado 
de la planta bajo una determinada fase de 
desarrollo, hora del día (ritmo circadiano) o bajo 
condiciones ambientales particulares; lo anterior 
hacer que podamos entender, cada vez más, el 
funcionamiento de las plantas. En la actualidad, 
técnicas de biología molecular y genética que 
permiten la alteración de caracteres individuales 
de la planta admiten nuevas preguntas sobre 
crecimiento vegetal y fotosíntesis, para que sean 
respondidas en ecofi siología.
TECNOLOGÍAS USADAS EN LOS 
ESTUDIOS DEL CAMBIO CLIMÁTICO 
EN PLANTAS
Teniendo en cuenta la importancia que ha cobrado 
el conocimiento de las respuestas de las plantas 
en ambientes enriquecidos con CO2, se han 
desarrollado sistemas para el crecimiento y el 
estudio de ellas en estas condiciones. Actualmente 
se cuenta con sistemas enriquecedores de aire con 
CO2, FACEs (Free Air CO2 Enrichment), bolsas 
para ramas (branch bags), cámaras de cultivo 
y cámaras de techo abierto (CTA). Todos estos 
sistemas tecnológicos son válidos, efi cientes y se 
usan en dependencia del objetivo trazado en la 
investigación.
SISTEMAS FACE 
Son torres de metal, que pueden alcanzar 30 m de 
altura, dispuestas en forma de anillo y mantienen en 
su interior una zona circular con un diámetro de 10 
a 20 m. De las torres parten tubos que las unen, los 
que fumigan constantemente CO2 dentro del área de 
estudio (Miglietta et al. 2001). La ventaja de este 
sistema es que los estudios pueden ser desarrollados 
in situ en bosques naturales, en plantaciones 
con vegetación madura o en zonas de cultivos 
agrícolas, pudiéndose estudiar así el efecto del CO2 
en cualquier etapa de crecimiento de los árboles y 
cultivos. Entre las limitaciones de esta técnica, se 
encuentra que las concentraciones de CO2 máximas 
que se alcanzan están aproximadamente en 550 ppm 
y las inversiones en infraestructura y mantenimiento 
de estos sistemas son muy elevadas. 
BOLSAS PARA RAMAS  
Se componen de envoltorios plásticos, transparentes, 
usados para inyectar concentraciones conocidas de 
CO2 en ramas específi cas de las plantas estudiadas 
(Barton et al.1993), dejando así el resto de la 
planta en una atmósfera con concentración de CO2 
diferente. 
CÁMARAS DE CULTIVO 
Son salones que constituyen recintos de crecimiento 
y se construyen especialmente para controlar 
las condiciones ambientales como luminosidad, 
humedad, temperatura y concentración de CO2.
CÁMARAS DE TECHO ABIERTO (CTA) 
Comprenden pequeños cilindros de metal, cerrados 
en los laterales por capas de plástico o policarbonato 
transparente, con protección UV y abertura en la 
parte superior. El CO2 es inyectado por una válvula 
solenoide en un compartimento donde es mezclado 
con aire, usando un ventilador. Posteriormente, este 
aire enriquecido es distribuido por toda la cámara 
hasta alcanzar la concentración deseada y uniforme. 
Dentro de las CTA son colocadas las plantas de 
estudio. La ventaja de este sistema es que en ellas 
se consigue alcanzar concentraciones de CO2 de 
hasta a 1000 ppm, además de ser un método más 
económico que los FACES (Figura 6).
FACTORES DE ESTRÉS RESULTANTES 
DEL CAMBIO CLIMÁTICO 
Las interacciones de la plantas con factores 
ambientales como la irradiación, la temperatura, 
la disponibilidad de nutrientes, la relación fuente-
dreno alteran el aumento de las tasas de asimilación 
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observadas en altas presiones parciales de CO2, 
siendo estas condiciones un nuevo foco de estudio 
en el escenario del calentamiento global.
Las condiciones desfavorables para el crecimiento, 
desarrollo y productividad son consideradas 
factores de estrés; tales factores pueden ser de 
naturaleza biótica o abiótica, por exceso o por 
defecto. La defi nición de estrés dada por Levitt 
(1980) se refi ere a “cualquier factor, elemento o 
agente, potencialmente desfavorable a los seres 
vivos, capaz de generar un cambio o disminución en 
el desempeño fi siológico, metabólico o molecular 
que no ocasione su muerte”. 
De conformidad con Salisbury & Ross (2000), un 
estrés ambiental signifi ca que parte del potencial 
del ambiente difi ere del potencial del organismo, de 
manera que existe una fuerza que conduce materia o 
energía dentro o fuera de él, que desencadena estrés 
y una respuesta a él. Lambers et al. (2008) describen 
las respuestas de las plantas a los factores de estrés 
en una escala de tiempo. Por consiguiente, después 
de un estímulo negativo de horas o de días, el 
desempeño fi siológico de la planta disminuye. Con 
el tiempo, la planta mejora o recupera poco a poco 
su desempeño, aclimatándose. En generaciones o 
tiempo evolutivo, se pueden observar adaptaciones 
y procesos de compensación homeostática.
De acuerdo con los temas hasta ahora desarrollados, 
las condiciones ambientales más generalizadas 
en las últimas décadas como producto del cambio 
climático son el aumento de concentraciones de CO2 
y la interacción con otros gases contaminantes como 
el ozono O3, el aumento de la temperatura media y la 
modifi cación de los patrones de precipitación. Este 
escenario adverso se transformó en un conjunto 
de factores de estrés. Las plantas son estudiadas 
para conocer sus respuestas en estas condiciones, 
teniendo en cuenta su importancia en la mitigación 
con su potencial para fi jar y secuestrar el CO2. 
TEMPERATURA 
La temperatura es uno de los principales 
controladores de la distribución y productividad de 
las plantas, con efectos importantes en la actividad 
fi siológica en todas las escalas temporales y 
espaciales (Budowski 1965, Sage & Kubien 2007). 
El calor es necesario para la vida; cada proceso 
vital y cada nivel de desarrollo están limitados a 
un rango de temperatura. Las plantas terrestres 
están adaptadas a temperaturas entre 5° C y 40° 
C, dentro de las cuales ocurre producción de masa 
seca y crecimiento. En el caso particular de las 
especies tropicales y subtropicales, las temperaturas 
óptimas están entre 15° C y 35° C, encontrándose, 
obviamente, una variación de temperaturas y su 
adaptación a ellas debida a la altitud. 
Las temperaturas diurnas pueden tener efectos 
lesivos, relacionados con el calentamiento del 
tejido, o efectos indirectos asociados a défi cits 
hídricos de la planta, que pueden aumentar la 
demanda de evaporación. Las plantas pueden 
adquirir termotolerancia, si son sometidas a 
Figura 6. Cámaras de techo abierto (CTA) usadas 
en el Laboratorio de Fisiología Ecológica do IB-USP 
(LaFIECO)
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un aumento de temperatura no letal por algunas 
horas antes de encontrarse en condiciones de 
choque térmico. Una planta aclimatada puede 
sobrevivir ante exposiciones a temperaturas que 
podrían, en caso contrario, ser letales. El proceso 
de aclimatación tiene que involucrar la síntesis de 
nuevas proteínas en respuesta a la temperatura alta, 
que confi eren termotolerancia al organismo (Hall 
2001). Las plantas que son expuestas al exceso 
de calor muestran características metabólicas y 
celulares particulares. Cuando las plantas son 
sometidas a temperaturas, por lo menos 5° C 
arriba de su temperatura óptima de crecimiento, 
una señal de estrés por calor es activada, lo que 
disminuye la síntesis de proteínas normales y 
acelera la trascripción de las proteínas de choque 
térmico (heat shock proteins, HSP). Los niveles de 
estas proteínas pueden aumentar en circunstancias 
temporales y de desarrollo, con resultados como 
el cese de crecimiento, daño de órganos y hasta la 
muerte. Aun, en el campo, en condiciones naturales 
de alta irradiación y en plántulas germinadas 
en suelo caliente, la transcripción de HSP puede 
aumentar en hojas, con lo cual se disminuye la 
transpiración y la se produce cierre estomático 
(Hall 2001, Buchanan et al. 1998).
Durante el estado vegetativo, las temperaturas altas 
pueden dañar los componentes fotosintéticos de la 
hoja y reducen las tasas de asimilación de dióxido 
de carbono, en comparación con los ambientes que 
tienen temperaturas óptimas. La sensibilidad de la 
fotosíntesis al calor, se debe principalmente al daño 
de los componentes del fotosistema II (membranas 
de tilacoides del cloroplasto) y a la alteración en las 
propiedades de la membrana (Berry & Björkman 
1980, Al-Khatib & Paulsen 1999). Estudios 
comparativos de respuestas al calor indican que el 
fotosistema II de especies de regiones estacionales 
es más sensible al calor que especies de climas 
tropicales, adaptadas a temperaturas más altas 
(Al-Khatib & Paulsen 1999, Yordanov et al. 1986, 
Hikosaka et al. 2006). 
La mayoría de las especies se puede aclimatar a la 
temperatura modifi cando su aparato fotosintético, 
de manera que mejore el desempeño en el nuevo 
ambiente de crecimiento (Law & Crafts-Brandner 
1999, Crafts-Brandner et al. 1997, Crafts-Brandner 
& Salvucci 2000, Salvucci & Crafts-Brandner 
2004).
Plantas de especies vegetales con fotosíntesis C3 
experimentan la competencia de la carboxilación 
y oxidación de la rubisco: la temperatura óptima 
para la fotosíntesis deriva de la diferencia entre la 
temperatura de disolución del oxígeno y del gas 
carbónico en el mesófi lo, ya que al aumentar la 
temperatura disminuye la solubilidad del CO2, lo 
que aumenta la actividad oxigenasa de la rubisco, es 
decir, las altas temperaturas inhiben la fotosíntesis 
(Lea & Leegood 1999). Por su parte, Haldimann 
& Feller (2004) encontraron que la fotosíntesis de 
Quercus pubescens puede, de hecho, ser afectada 
temporalmente por una reducción del estado de 
activación de la rubisco. Esto puede mostrar que el 
aparato fotosintético en su conjunto probablemente 
fue afectado negativamente por la onda de calor del 
2003, en ausencia de mecanismos de adaptación 
o aclimatación a eventos fuera de temporada, 
como pérdida de hojas, diferenciación histológica 
o estructural (Rennenberg et al. 2006). En este 
periodo, cuando subió la temperatura hasta 5° C, no 
como un evento episódico y sí a lo largo de los meses 
de verano, los bosques de Europa central mostraron 
una rápida adaptación a las altas temperaturas. En 
mediciones hechas por Rennenberg et al. (2006), se 
evaluó la conductancia de CO2 en cuatro especies 
de árboles, antes, durante y después de este evento. 
Estas mediciones confi rmaron una disminución 
sustancial de la conductancia del mesófi lo y del 
estoma, lo que redujo la concentración de CO2 
en el cloroplasto. Por tanto, la desactivación de la 
rubisco puede, de hecho, ser originada por la poca 
cantidad de CO2 disponible en los cloroplastos. 
No es posible determinar si la reducción de la 
difusión en la conductancia es causada por el estrés 
a causa del calor, por estrés hídrico o a causa de 
una combinación de ambos (Rennenberg et al. 
2006). Gunderson et al. (2000) observaron que 
la fotosíntesis y la respiración de Acer sacchrum 
presentó una adaptación rápida a 4° C de diferencia 
en la temperatura, de 27° C a 31° C. 
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Loreto et al. (2006) observaron la emisión 
de compuestos orgánicos volátiles (COV) en 
algunas especies de plantas estresadas por alta 
temperatura, pero la biosíntesis y el control 
ambiental sobre la emisión todavía no están claros. 
COV como isopreno, (E)-2-hexanal –producto 
de desnaturalización de membranas lipídicas–, 
fueron liberadas en hojas de Phragmites australis 
expuestas a altas temperaturas (45° C) y a alta 
intensidad de luz. 
Por su parte, Sage & Kubien (2007) describieron la 
respuesta de A a la temperatura y encontraron que 
en niveles altos de CO2 y temperaturas menores a la 
óptima, el factor limitante es la regeneración de Pi, 
mientras que en temperaturas superiores a la óptima, 
los limitantes eran el transporte de electrones y la 
propia actividad de la rubisco-activasa.
En los ecosistemas, el calentamiento puede alterar 
casi todas sus propiedades: composición vegetal, 
tasas de crecimiento, estructura y arquitectura del 
dosel, ensombramiento y profundidad de las raíces. 
Estos efectos serán más complejos, en el tiempo 
y en el espacio que solo la respuesta a alto CO2 
(Loreto & Centritto 2008). Se espera que las altas 
temperaturas exacerben la infl uencia negativa de 
los diferentes estreses ambientales.
ESTRÉS HÍDRICO  
El estrés hídrico se puede referir al défi cit o al exceso 
de agua (inundaciones). Aquí nos referimos al estrés 
por défi cit hídrico. Los conceptos sequía y défi cit 
hídrico pueden conducir a equívocos conceptuales; 
sequía se refi ere a una condición meteorológica de 
ausencia de lluvias y que puede ser tolerada por 
todas las plantas que la sobreviven. Défi cit hídrico 
se refi ere a que el contenido de agua de un tejido 
o célula está abajo del contenido de agua más alto, 
exhibido en el estado de mayor hidratación (Taiz & 
Zeiger 2009).
Las condiciones de sequía o potenciales hídricos 
bajos en el ambiente de una planta proporcionan una 
fuerza conducente a la pérdida de agua. Para resistir 
estas condiciones, las plantas han creado diferentes 
estrategias por medio de la evitación y de la 
tolerancia (Levitt 1980). Las plantas pueden retardar 
la deshidratación o mantener la hidratación del tejido, 
economizando agua o teniendo que consumirla en 
grandes cantidades, para lo cual necesita contar 
con un sistema radicular que se lo permita. Otro 
mecanismo es la tolerancia a la deshidratación, que 
es la capacidad de funcionar estando deshidratada. 
También se tienen algunas especies que escapan de 
la deshidratación y que completan su ciclo durante 
la estación húmeda, antes del inicio de la seca.
Se tienen diferentes tipos de plantas, de acuerdo con 
el agua disponible, según Salisbury &Ross (2000): 
hidrófi tas, plantas que crecen donde hay abundante 
agua; mesófi tas, donde hay mediana disponibilidad 
de agua; xerófi tas, donde hay poca agua; glicófi tas, 
que crecen en agua dulce y halófi tas: plantas que 
crecen en agua salada.
La productividad de las plantas depende de la 
cantidad disponible de agua y de la efi ciencia del 
organismo en el uso de ella. El agua puede limitar 
el crecimiento y la productividad de plantas 
mesófi tas, debido a periodos secos inesperados o a 
una situación de lluvia baja, lo que hace necesario 
el riego adicional. Dentro de las estrategias de 
aclimatación al défi cit hídrico, está la inhibición de 
la expansión foliar, aumento de la profundización 
de las raíces abscisión foliar y cierre estomático. En 
las actividades dependientes de la turgencia celular, 
la expansión foliar y el alongamiento radicular son 
los más sensibles al défi cit hídrico. En un periodo 
de sequia, la parte aérea de una planta continuará 
creciendo hasta que la absorción de agua por los 
pelos absorbentes de la raíz se torne limitante. La 
disminución del contenido de agua en las hojas 
genera una disminución del volumen celular, de la 
presión de turgencia, esto promueve que las paredes 
celulares se afl ojen, disminuyendo la expansión 
foliar. La relación de biomasa raíz: parte aérea, 
parece estar gobernada por un balance entre el agua 
absorbida por las raíces y la fotosíntesis de la parte 
aérea. Esto signifi ca que los productos fotosintéticos 
que no son usados para el crecimiento foliar son 
acumulados en las extremidades de las raíces que 
crecen en busca de agua (Taiz & Zeiger 2009, 
Lambers 2008, Salisbury & Ross 2000). 
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El área foliar de las plantas va cambiando una vez 
sus hojas alcanzan la madurez. Si la planta sufre 
un estrés hídrico después que su área foliar se ha 
desarrollado, la planta pierde hojas, en gran parte, 
debido a la síntesis y sensibilidad al etileno. Una de 
las respuestas encontradas ante eventos de estrés 
hídrico es el aumento de la concentración de ácido 
abscísico (ABA) en hojas, comparado con las raíces, 
de manera que esta hormona promueve el cierre 
estomático, mientras disminuye la transpiración y 
mejora la efi ciencia del uso del agua. Esta hormona 
puede ser controlada o disipada mediante varios 
mecanismos que disminuyen el crecimiento y el 
metabolismo, preservando los recursos que sirven 
para su recuperación. Otras respuestas identifi cadas 
al estrés hídrico son: el depósito de cera sobre la 
superfi cie foliar, que hace de la cutícula una capa 
espesa, para disminuir la pérdida de agua por la 
epidermis; y la disipación de energía sobre las hojas, 
que genera cambios en el tamaño y orientación de 
las hojas (Taiz & Zeiger 2009, Lambers et al. 2008, 
Salisbury & Ross 2000).
ATMÓSFERA ENRIQUECIDA POR CO2  
La respuesta de las plantas a una atmósfera enri-
quecida con CO2 se puede observar en diferentes 
aspectos de la fi siología de las plantas. Lovelock et 
al. (1998) observaron que es posible correlacionar 
respuestas a la atmósfera enriquecida con CO2, a 
partir del grupo de sucesión al que pertenezcan las 
plantas. Por consiguiente, especies pioneras o de 
sucesión secundaria intermediaria presentaron ma-
yores tasas de asimilación de CO2 y mayor produc-
ción de almidón, comparadas con especies clímax. 
La elevada producción de carbohidratos no estruc-
turales está correlacionada con una alta relación 
fuente/vertedero (Würth et al. 1998).
Una mayor presión de CO2 en la atmósfera tiene 
el potencial de aumentar la actividad fotosintética 
y disminuir la fotorespiración mediante la dismi-
nución de la actividad oxigenasa de la rubisco. 
Otros procesos verifi cados son la reducción de la 
conductancia estomática, el aumento de la efi cien-
cia del uso del agua –relación entre la cantidad de 
CO2 asimilada por agua transpirada– y de la razón 
C/N o carbono/nitrógeno (Lovelock et al. 1998; 
Ainsworth et al. 2002, Aidar et al. 2002, Long et 
al 2004, Ainsworth & Long. 2005, Buckeridge et 
al. 2007, Buckeridge et al. 2008, Leakey et al. 
2009). 
Algunos otros procesos que se han mostrado 
alterados por la atmósfera enriquecida con CO2, 
son los siguientes.
Índice y densidad estomática 
El número de estomas está fuertemente controlado 
por señales ambientales que incluyen la luz y las 
presiones parciales de CO2. El desarrollo celular 
de la epidermis durante la fase temprana del 
crecimiento foliar, involucra cambios tanto en la 
densidad de la células de la superfi cie como en la 
proporción de células que se destinan a ser estomas 
(Lake et al. 2001, 2002). Dentro de los cambios, 
estos científi cos observaron el papel de ácidos 
grasos de cadenas largas en la comunicación célula 
a célula y encontraron en plantas de Arabidopsis 
evidencias de señalización a larga distancia de 
hojas maduras para modifi car, tanto la densidad 
como el índice estomático en las hojas jóvenes que 
se estaban expandiendo (Lake et al. 2001). 
Al estudiar los efectos interactivos de periodos 
de estrés hídrico, aumento de temperatura y 
elevadas concentraciones de CO2 mediante análisis 
multivariado, fue encontrado que estos factores 
afectan negativamente procesos de desempeño 
fi siológico de una forma que no se puede apreciar en 
análisis simples (Albert et al. 2011). La interacción 
de estos factores depende de las estrategias de 
crecimiento de las plantas estudiadas y de su 
capacidad de adaptarse a las condiciones de falta 
de agua, como es el caso de especies invasoras con 
tolerancia térmica del fotosistema II (Godoy et al. 
2011). 
Fotosíntesis y biomasa  
Al contar con mayores presiones parciales de CO2, 
en general, es observado un aumento en las tasas 
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de asimilación neta de CO2 y de biomasa (Aidar 
et al. 2002, Olivo et al. 2002, Costa 2004, Godoy 
2007, Marabesi 2007). Poorter & Navas (2003) 
compararon y comprobaron un aumento del 45% 
de biomasa en especies de herbáceas C3, 48% en 
arbóreas C3, 23 % en plantas CAM y 12% en plantas 
C4 que crecieron en alto CO2. Aunque no se sabe a 
ciencia cierta cuáles son los procesos responsables 
en plantas C4, se ha observado un aumento en la 
fotosíntesis y, por consiguiente, un incremento en 
la tasa de crecimiento asociado a condiciones de 
estrés hídrico para maíz (Leakey et al. 2009). 
Un aumento en biomasa es la expresión de procesos 
en el ámbito celular, como división y expansión 
celular. Con respecto a la división celular, Kinsman 
et al. (1997) observaron en dos poblaciones de 
Dactylis glomerata una disminución de la duración 
del ciclo celular de hasta un 26% en plantas que 
crecen en condiciones de alto CO2. Con respecto 
a la expansión celular, Ranasinghe & Taylor 
(1996) estudiaron que el crecimiento de hojas de 
Phaselous vulgaris ocurre en exposiciones a alto 
CO2 en la fase de expansión celular, en la que se 
observó un aumento de la actividad la enzima 
XTH (xiloglucano transglicosidasa-hidrolasa), 
responsable de romper y reconstruir cadenas de 
xiloglucanos, por lo que es considerada una enzima 
importante en el proceso de control de la pared 
celular (Wu & Cosgrove 2000). Este aumento en 
la actividad de la XTH también fue observado en 
hojas jóvenes de Populus deltoides (Druart et al. 
2006).
Conductancia estomática   
Simulaciones apuntan a efectos benéfi cos del 
cambio climático en la hoja en ambientes con alto 
CO2 al producir un aumento de la fotosíntesis y un 
mejor uso del agua, debido al cierre estomático. 
Metabolismo de carbono  
El carbono que entra en las plantas, después del 
proceso de fotosíntesis, puede ser transformado 
en carbohidratos estructurales y en carbohidratos 
no estructurales. Con respecto a carbohidratos 
estructurales, se ha observado aumento en celulosa 
en metáfi los y tallo de Hymenaea courbaril, de 
plantas que crecieron en atmósfera enriquecida con 
CO2. Este aumento en celulosa se ha correlacionado 
con una disminución en el contenido de lignina en 
Fagus y Quercus litter (Körner 2005).
El efecto más destacado de las altas concentraciones 
de CO2 con respecto a los metabolitos es un 
incremento en las concentraciones de carbohidratos 
no estructurales como almidón, sacarosa, glucosa y 
fructosa (Poorter et al. 1997). La relación entre las 
concentraciones (pool) de metabolitos en las hojas 
y el crecimiento de las hojas es complejo, pero 
al fi nal determina el área foliar y el crecimiento 
vegetal. Los carbohidratos son utilizados como 
sustratos para procesos de crecimiento tales como 
extensión de la pared celular y para la respiración 
que proporciona energía para procesos metabólicos 
involucrados en el crecimiento. La glucosa es la 
llave metabólica porque es la unidad estructural 
de la celulosa, del almidón y es el sustrato de la 
respiración. Las concentraciones de glucosa, de 
fructosa y de sacarosa están intercomunicadas, 
ya que representan la forma de transporte central 
entre fuente y vertedero (Walter et al. 2005): la 
disminución de la concentración de glucosa puede 
afectar los procesos celulares y de expansión.
Reducción en su actividad fotosintética 
También se ha observado que las plantas se 
aclimatan a las altas concentraciones de CO2, por 
medio de la reducción en su actividad fotosintética, 
que generalmente es asociada a un aumento en 
carbohidratos solubles y almidón en hojas (Drake 
et al. 1997) y a una disminución del contenido de 
nitrógeno foliar. Más recientemente, se ha pensado 
que la conversión de almidón a sacarosa contribuye 
a promover la vía sugar-sensing: (Sharkey et al. 
2004). Sugar sensing es la expresión sintética, 
en inglés, que describe la capacidad que tienen 
las plantas de sentir las formas y los niveles de 
azúcar, así como la infl uencia de estos en su 
expresión genética. Otros estudios sugieren que 
la acumulación de grandes granos de almidón en 
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los cloroplastos de hojas con altas concentraciones 
de CO2 (Figura 7) pueden afectar la integridad 
de los cloroplastos o impedir la difusión de CO2, 
desde los espacios intercelulares al estroma del 
cloroplasto (Sawada et al. 2001). En este sentido, 
se ha encontrado en algunas hojas incrementos en el 
contenido de almidón sobre altas concentraciones 
de CO2 (Machado 2007, Buckeridge et al. 2007) y 
de sacarosa en plantas de interés agronómico como 
soya, tomate y trigo, junto con la disminución en 
los contenidos de glucosa. 
De esta manera, el metabolismo de azúcares 
solubles y almidón puede afectar la fotosíntesis. 
Sin embargo, el papel que desempeñan los 
carbohidratos en los mecanismos que controlan la 
aclimatación a elevadas concentraciones de CO2 
todavía no está completamente claro. Moore et al. 
(1999) propusieron que altas tasas de asimilación 
de CO2 llevan a una elevada síntesis de sacarosa, 
a su vez, correlacionada con una alta tasa de 
producción de hexosas, la cual, para integrarse al 
pool de hexosas fosfato, necesitan ser fosforiladas 
mediante la hexoquinase (HXQ), ya que esta 
proteína actuaría como un sensor del fl ujo de 
hexosas. En periodos de bajo fl ujo de fosforilación, 
la HXQ por medio de proteínas efectoras activaría 
genes que codifi quen la síntesis de proteínas que 
promuevan la fotosíntesis. En periodos de alto fl ujo 
de fosforilación, la HXQ inhibiría estos genes.
Sharkey & Schrader (2006) propusieron que en 
condiciones de elevadas concentraciones de CO2, 
el sugar sensing nocturno sería determinante, ya 
que las plantas pueden percibir y modifi car la 
relación almidón/sacarosa, lo que puede afectar 
la razón fuente/vertedero y, por consiguiente, su 
crecimiento.
Los mecanismos que regulan la relación entre 
hoja y crecimiento todavía no son sufi cientemente 
comprendidos, tal vez porque los estudios son 
hechos a diferentes escalas de tiempo (Poorter 
& Navas 2003; Walter et al. 2005), y pocos son 
los estudios de variaciones de respuesta a corto 
plazo. Se sabe que los procesos metabólicos están 
gobernados por ciclos diarios o ritmos circadianos 
(Walter et al. 2002), con lo cual se concibe que es 
posible que el efecto de las altas concentraciones 
de CO2 se refl eje en la amplitud y en las fases del 
ciclo de crecimiento diario. 
CONSIDERACIONES FINALES 
El CO2 y la alta temperatura son variables que están 
produciendo el cambio climático, a la vez que son 
parámetros importantes que afectan el crecimiento 
y la fi siología en muchas especies de plantas. Como 
consecuencia de ellas, también se está alterando 
la estructura y la distribución agrícola y de los 
ecosistemas naturales, lo cual, en estos últimos, 
modifi ca su función de vertederos de carbono. Las 
altas concentraciones de CO2 afectan directamente 
y, en general positivamente, el metabolismo del 
carbono. El aumento de temperatura puede tener 
diferentes efectos en la fi siología de la planta. &Sin 
embargo, se esperan importantes interacciones de 
estos eventos asociados con cambios hidrológicos. 
El desarrollo de estas líneas de investigación 
ha permitido redimensionar la infl uencia de las 
actividades antropogénicas en el desequilibrio 
de estos sistemas. ¿Qué ocurrirá a mediano y 
largo plazo? La investigación en ciencia básica 
ha permitido tener un conocimiento cada vez 
más ajustado a la realidad y, con él, mediante la 
interdisciplinariedad, esperamos contar con una 
perspectiva más integradora sobre estos eventos, 
Figura 7. Granos de almidón en hojas de plántulas de 
Hymenaea courbaril L. crecidas en atmósfera enriquecida con 
CO2. Fuente: Buckeridge et al. 2007
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desde la universidad y centros de investigación, 
para lo cual se debe contar con la inversión de 
gobiernos y entidades privadas. 
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